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El género Steropus (sensu Jeannel, 1942) 
pertenece a la subfamilia Pterostichinae, la 
cual está repartida por todo el mundo en 
multitud de tribus y subtribus (JEANNEL, 
1948). Las especies de este género fueron 
consideradas anteriormente dentro del géne- 
ro Feronia, y con posterioridad en el género 
Pterostichus, taxón, este último, que algunos 
autores mantienen todavía (FORSYTHE, 
1982). Sin embargo, otros (DE LA FUENTE, 
1920,1927; WINKLER, 1924; ESPANOL & MA- 
TEU, 1942; SCHATZMAYR, 1943; BOUSQUET, 
1984; KIRSCHENHOFER, 1985) conciben el gé- 
nero Pterostichus como un taxón dividido en 
subgéneros, entre los cuales se encuentra Ste- 
ropus. 
Por otro lado, JEANNEL (1942) eleva el 
subgénero Steropus a rango de género si- 
guiendo el mismo criterio que PUTZEYS 
(1846, 1874), consideración que apoyan la 
gran mayoría de  autores (ANTOINE, 1957; 
JEANNE, 1965; BONADONA, 1971; JEANNE & 
ZABALLOS, 1986; y otros). Esta tendencia, 
sin duda alguna la más renovadora y clarifica- 
dora de todas, subdivide a los Steropus (sensu 
Jeannel, 1942) centroeuropeos en dos subgé- 
neros: Steropus y Feronidius. De todos mo- 
dos, en lo que atañe a la Península Ibérica, 
muy rica en especies de este género, la clasifi- 
cación no está nada clara. PUTZEYS (1846), 
al describir Steropus ghilianii propone erigir 
a esta especie como representante de una 
nueva agrupación genérica denominada Co- 
rax, en base a un cúmulo de caracteres que 
la hacen distinta de las demás. Más tarde, 
JEANNE (1965), retoma la denominación de 
Corax, haciéndola extensiva al resto de Ste- 
ropus que presentan las fosetas basales del 
pronoto lineales. Estos pasarían a formar un 
Subgénero claramente diferenciado de Stero- 
pus (Steropus), que tienen las fosetas redon- 
deadas. En definitiva, ésta es la clasificación 
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que actualmente sigue la mayoría de los espe- 
cialistas. Por tanto el género Steropus (sensu 
Jeannel, 1942), en la Península Ibérica está 
representado por dos subgéneros: Steropus 
y Corax. 
La finalidad de este trabajo, es demostrar 
que la actual sistemática de los Steropus (sen- 
su Jeannel, 1942) íbero-mauritánicos no es 
del todo correcta, proponiéndose otra que 
posiblemente se aproxima más a una clasifi- 
cación natural. 
Se estudiaron un total de 1198 ejemplares 
pertenecientes a las especies íbero-mauritá- 
nicas del género Steropus (sensu Jeannel, 
1942), tanto del subgénero Steropus como 
del subgénero Corax. 
También se revisaron ejemplares de las es- 
pecies S. (Steropus) aethiops (Panzer, 1797), 
S. (Steropus) cordatus (Letzner, 1847), S. 
(Steropus) rufitarsis (Dejean, 1828), S. (Ste- 
ropus) tenuimarginatus (Chaudoir, 1867), to- 
das de distribución centroeuropea y oriental. 
Los especímenes estudiadas pertenecen a 
las colecciones del Departamento de Biolo- 
gía Animal 1 de la Facultad de Ciencias Bio- 
lógicas (U.C.M.), al Museo de Ciencias Na- 
turales (M.N.M.) de Madrid, a la colección 
Antoine del Museo Nacional de Historia Na- 
tural de París, así como a las colecciones par- 
ticulares de J.M. Pérez Zaballos, C. Jeanne, 
J. Vives y E. Vives, C .  Ibero, J. M." M. 
Toribio, O. Arribas, J. Plaza, A. Tinaut y 
de V.M. Ortuño. 
Se compararon caracteres morfológicos 
entre Steropus (sensu Jeannel, 1942) y géne- 
ros próximos, como son Petrophilus, Oreop- 
hilus y Pterostichus. 
El estudio del género se sustenta funda- 
mentalmente sobre los siguientes caracteres: 
1. La estructura de las mandíbulas; fue preci- 
so extraerlas de la cápsula cefálica, y así po- 
der observar la forma de la muela (porción 
de la arista masticadora que queda oculta). 
2. El órgano limpiador mesotibial (OLM); 
estructura detectada al observar en un terra- 
rio cómo S. (Corax) ghilianii (Putzeys, 1846) 
llevaba a cabo un largo y meticuloso aseo, 
tanto de las antenas como de las patas ante- 
riores y medias. 
Otros caracteres importantes a considerar 
son: 3. Profundidad y contorno de las fosetas 
pronotales. 4. Forma del pronoto. 5 .  Anchu- 
ra del canal lateral del pronoto. 6. Último 
esternito del macho con foseta, con carena 
o sin estructura alguna. 7. Longitud del cuar- 
to artejo antenal. 8. Trazo del margen hume- 
ral del élitro. 9. Poros setígeros del Area pre- 
basilar del mentón. 10. Forma de la apófisis 
intercoxal del prosterno. 
Los caracteres del 3 al 7 fueron selecciona- 
dos de entre todos aquéllos que se han utiliza- 
do tanto en las descripciones originales de 
las especies, como en la revisión de ESPAÑOL 
& MATEU (1942). Los caracteres 8, 9 y 10 
han sido considerados por primera vez en 
este género. siendo seleccionados por haber- 
se utilizado con éxito en la sistemática de 
otros grupos. 
RESULTADOS Y DISCUSI~N 
1. La estructura mandibular de los Pterosti- 
chidae y su valor filogenético 
La mandíbula se considera el apéndice mits 
modificado de todos cuantos posee un artró- 
podo mandibulado. Esto es producto de la 
adecuación a las condiciones nutricionales 
del medio en el pasado. 
En los carábidos aparece la mandíbula 
como una sola pieza, sin duda alguna como 
resultado de la fusión de los segmentos de 
un apéndice bucal articulado. JEANNEL 
(1926), habla del origen de la mandíbula 
como un proceso de reducción, fusión y es- 
clerotización de los segmentos de un apéndi- 
ce similar a las maxilas (figs. 1, 2 y tabla 1) 
donde homologa los diversos segmentos de 
la maxila con ciertas partes de la mandíbula. 
Debido a las necesidades primarias, como 
la alimentación, este apéndice tuvo que ser 
uno de los primeros en modificarse, y tenien- 
do en consideración la notable reducción y 
lado, ha mediatizado desde muy antiguo el 
desarrollo evolutivo de las distintas líneas fi- 
logenéticas de los artrópodos mandibulados. 
Aunque dentro de los carábidos cada línea 
filogenética va a tener pequeñas pero signifi- 
cativas peculiaridades, las mandíbulas pre- 
sentan una morfología similar, característica 
de los taxones subordinados a la división Ca- 
raboidea. 
Las mandíbulas de los Pterostichidae, al 
igual que la de otros muchos carábidos pre- 
'g sentan una estructura en pirámide triangular 
algo aplastada (en sentido dorso-ventral). Es 
una mandíbula, en general, más evoluciona- 
da que la de los Trechidae (familia muy anti- 
gua y de evidente origen gondwaniano, JEAN- 
Figs. 1-2. Homologías de las partes de la maxila y de 
la mandíbula de los coleópteros (según JEANNEL, 
1926): 1. Maxila; 2. Mandíbula. 
Homologies of the parts of the jarvs of coleoptera 
(after JEANNEL, 1926): 1. Maxilla; 2. Mandible. 
fusión de sus segmentos, se deduce que es 
uno de los más primitivos. Por tanto, cual- 
quier variación en su estructura, puede ser 
objeto de consideración desde el punto de 
vista sistemático y filogenético (JEANNEL, 
1926). También podríamos añadir que, aun- 
que es un apéndice muy primitivo, es tam- 
bién muy especializado, lo que ha impedido 
grandes cambios en su estructura y, por otro 
NEL, 1941). Todos los ~rechidae presentan 
en la cara externa y por delante de la zona 
excavada de la mandíbula, una fuerte seta, 
que parece ser homóloga a las setas del estipe 
maxilar (JEANNEL, 1926). Por el contrario, 
la gran mayoría de los Pterostichidae carecen 
de esta seta, característica que nos revela lo 
evolucionado de esta familia; tan sólo algu- 
nas especies como pueden ser aquellas perte- 
necientes a las subtribus más primitivas, Me- 
lisoderi, Meonidi y Tropidopteri, per- 
tenecientes a la sublínea biogeográfica antár- 
tico-australo-sudamericana, mantienen la 
seta mandibular. Otro carácter que puede 
estar presente en los Trechidae y está ausente 
en los Pterostichidae, es la presencia de un 
diente premolar en la arista o borde de masti- 
Tabla 1. Resumen de las homologías de las partes de la mandíbula en Trechidae, en relación con los segmentos 
de la maxila (según JEANNEL, 1926). 
Slctnmary of the homologies of the mandible parts in Trechidae, related to the segrnents of the maxilla, (after 
JEANNEL, 1926). 
Maxila Mandíbula 
Cardo (co) Cóndilo ventral (co) 
Estipe (st) + Palpiger (pg) Cara externa y ventral del cuerpo de la mandíbula 
Subgalea (sg) Cara dorsal + Muela (sg) 
Parte basa1 Diente premolar (pm) 
Lacinia (la) Retináculo (la) 
Parte apical Terebra (g) 
Galea (g) 
Palpo (P) 
cación. Así pues, las mandíbulas de los Pte- Steropus (sensu Jeannel, 1942) se utilizó 
rostichidae y en concreto de los Pterostichini, como carácter diagnóstico la estructura de la 
son apéndices más evolucionados que los de arista masticadora de las mandíbulas. Esta 
algunos carábidos y también algo más simpli- arista, presenta en posición apical la punta 
ficados por carecer de seta sensorial y diente de la mandíbula o "terebra", dos tercios más 
premolar. abajo el retináculo o diente interno, y por 
Para la reordenación de las especies de debajo de éste en posición basal, una larga 
Figs. 3-18. Mandíbulas 
de algunas especies de 
Steropus (sensu Jeannel, 
1942), indicando la pri- 
mera cúspide molar: 3- 
10. Mandíbula izquierda; 
11-18. ~ a n d í b u 6  dere- 
cha. 3 (11). S. (Steropus) 
madidus (F., 1775); 4 
(12). S. (Steropus) galle- 
ga (Fairm., 1859); 5 (13). 
S. (Sterop~cs) aethiops 
(Panz., 1797); 6 (14). S. 
(Iberopus) cataloriic~is 
(Dan. & Dan., 1906); 7 
(15). S. (Iberopus) ferreri 
(Esp.  & Mat., 1942); 8 
(16). C. (Corax) ghilianii 
Putz., 1846; 9 (17). C. 
(Sterocorax) globosus 
ssp. ebenus (Quens., 
1806); 10 (18). C. (Stero- 
corax) itzsidiator (Brul., 
1872). 
Mandibles of some spe- 
cies of Steropus (set~stc 
Jeannel, I942), indicating 
thefirst molar cusp: 3-10, 
Left mandible; 11 -18. 
Right mandible. for spe- 
cies see above. 
muela. Las mandíbulas de los Pterostichidae 
son ligeramente asimétricas, con lo que ga- 
rantizan que una monte sobre la otra y que 
cizalle a la altura del retináculo. La muela 
de los Steropus (sensu Jeannel, 1942) se ma- 
nifiesta tricuspidada. Esta observación ya fue 
hecha por FORSYTHE (1982) en Pterostichus 
madidus (Fabricius, 1775) actualmente Ste- 
ropus (Steropus) madidus (Fabricius, 1775). 
El retináculo o diente interno no va a ser 
un carácter revelador de grandes diferencias 
dentro del género Steropus (sensu Jeannel, 
1942), mientras que sí lo va a ser la muela. 
La muela es tricuspidada en todas las espe- 
cies estudiadas. En algunas, la primera cúspi- 
de (en sentido apical basal) va a ser aproxi- 
madamente del mismo tamaño que la 
segunda. En otro grupo de especies, va a ser 
sumamente ancha de forma que sea su exten- 
sión más del triple que la segunda. Este ca- 
rácter va a definir dos grupos de especies: 
las que presentan la primera cúspide molar 
muy ancha, que englobamos en el género 
Steropus (sensu novo) y aquéllas con la pri- 
mera cúspide molar igual a la segunda que 
denominamos Corax (nov. status) (figs. 3- 
20). A ambos nominativos les damos el rango 
de género. 
Una vez definido el carácter para los dos 
géneros, hay que establecer cuál de los dos 
estados de este carácter es plesiomorfo y cuál 
apomorfo. Para ello, como primera aproxi- 
mación, se vuelven a comparar las madíbulas 
de dichos géneros con las de los Trechini, 
observando que las mandíbulas de las espe- 
cies de esta tribu son típicamente primitivas, 
manteniendo la muela indivisa. Los Steropus 
(sensu novo) que presentan la primera cúspi- 
de tan ancha, nos parecen ser aquéllos cuyo 
carácter permanece en un estado más primiti- 
vo (plesiomorfo), pues es el que más se 
aproxima a la estructura inicial de una muela 
primitiva, al tener un aspecto más compacto 
(moliforme) y mayor extensión lineal de aris- 
ta. Por el contrario, los Corax (nov. status), 
aunque también tienen una muela tricuspida- 
da, presentan las cúspides casi iguales, siendo 
la primera de aspecto dentiforme, al igual 
que las otras dos. Por tanto, la forma de esta 
Figs. 19-20. Mandíbulas de Corax (Paleocorax) riffen- 
sis (Ant., 1933), indicando la primera cúspide molar: 
19. Mandíbula izquierda; 20. Mandíbula derecha. 
Mandibles of Corax (Paleocorax) nffensis (Ant., 
1933), indicating the first molar cusp: 19. Left mandi- 
ble; 20. Right mandible. 
muela determina un estado más evoluciona- 
do (apomorfo) que la anterior. 
La segunda aproximación para ratificar la 
autenticidad de los estados del carácter cita- 
do, es el estudio de la frecuencia de ocurren- 
cia (BELLÉS, 1985): "este criterio se basa en 
que aquellos estados de un carácter que están 
más ampliamente presentes en el taxón con- 
siderado o entre los taxones situados en nive- 
les inmediatamente superiores, son conside- 
rados como plesiomorfos; inversamente, 
aquellos estados de un carácter con distribu- 
ción muy limitada, se interpretan como apo- 
morfos". Ésto se considera así porque la pre- 
sencia del estado de un carácter en los 
diversos grupos, es más factible que sea pro- 
ducto de fenómenos hereditarios que de fe- 
nómenos de convergencia y de evolución in- 
dependiente (WILEY, 1981). 
Revisando los grupos más próximos a Ste- 
ropus (sensu Jeannel, 1942) como son Pe- 
frophilus, Oreophilus y Pterostichus, se ha 
observado que las mandíbulas se caracterizan 
por tener una muela tricuspidada, con la pri- 
mera cúspide ensanchada de forma similar a 
lo que sucede con los Steropus (sensu novo), 
con lo que se ratifica la hipótesis de concebir 
el estado de este carácter como plesiomorfo 
en contraposición al manifestado por los Co- 
rax (nov. status). 
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2. Estructura y función del órgano limpia- 
dor mesotibial en los Steropus (sensu Jean- 
nel, 1942) 
Para el aseo de las antenas, los carábidos 
presentan un órgano limpiador en las proti- 
bias (HLAVAC, 1971; REGENFUSS, 1975; 
BOUSQUET, 1986; ORTUNO, en prensa) de 
forma variable según los taxones. Estos órga- 
nos pueden ensuciarse debido a su localiza- 
ción en apéndices locomotores (proximidad 
al suelo) o por el mero hecho del aseo ante- 
nal. Para el cuidado y limpieza de estos órga- 
nos, los carábidos han desarrollado un segun- 
do órgano limpiador, mesotibial, a modo de 
rascador. 
ANTOINE (1954) menciona la posible exis- 
tencia de un órgano mesotibial de aseo, sin 
especificar su estructura ni su función concre- 
ta. Unicamente comenta la existencia de 
unas setas agrupadas en forma de brocha en 
la cara externa de las mesotibias, observadas 
en Calosoma Weber, 1801; Cychrus Fabri- 
cius, 1794; Graniger Motschoulsky, 1864; 
Omophron Latreille, 1802; y la familia Siago- 
nidae Bonelli, 1810. ORTUNO (en prensa) 
confirma la existencia de este órgano en los 
carábidos. 
El proceso de limpieza del órgano protibial 
en Steropus se realiza adelantando la mesoti- 
bia y retrasando la protibia, montando ésta 
sobre aquélla de tal forma, que al contactar 
los dos órganos limpiadores, y por fricción 
de ambos, las partículas adheridas a ellas se 
desprenden (figs. 21-23). 
En las especies de Steropus (sensu Jeannel, 
1942) íbero-mauritánicas existen dos mode- 
los de órgano mesotibial, aunque ambos fun- 
damentados sobre un esquema similar. Estas 
diferencias apoyan la idea de remodelar la 
sistemática del género. 
Básicamente, el órgano limpiador atiende 
a un mismo patrón: una serie de setas locali- 
zadas en la cara lateral externa de las mesoti- 
bias y en posición distal. La diferencia radica 
en que unas especies van a presentar estas 
setas cortas y alineadas en una sola hilera, 
modelo PEINE (ORTUNO, en prensa) (fig. 24), 
mientras que otras especies van a tener las 
setas más finas y dispuestas en varias filas, 
presentando un aspecto más desorganizado, 
modelo BROCHA (fig. 25), y que ANTOINE 
(1954) ya observó. 
Figs. 21-23. Detalles del proceso del aseo en Steropus (sensu Jeannel, 1942): 21-22. Empleo del órgano protibial 
para limpiar la antena; 23. Empleo del órgano mesotibial para limpiar el protibial. 
Details of the cleaning process in Steropus (sensu Jeannel, 1942): 21-22. Utilization of the protibial organ to 
clean the antenna; 23. Utilization of the mesotibial organ to clean the protibial. 
Figs. 24-25. Mesotibias: 
24. Detalle del órgano 
limpiador mesotibial 
(modelo PEINE) en S. (I- 
beropus) catalonicus 
(Dan. & Dan., 1906); 25. 
Detalle del órgano lim- 
piador mesotibial (rnode- 
lo BROCHA) en C. (Stero- 
corax) globosus ssp. 
ebenus (Quens., 1806). 
Mesotibia: Detail of the 
mesotibial cleaning organ 
(COME model, in S. (Ibe- 
ropus) catalonicus (Dan. 
& Dan., 1906); 25. Detail 
of the mesotibial cleaning 
organ (BRUSH model) in 
C .  (Sterocorax) globosus 




Las especies de Steropus (sensu novo) ma- 
nifiestan el órgano mesotibial segun el mode- 
lo PEINE y las de Corax (nov. status) según el 
modelo BROCHA -salvo Corax riffensis (An- 
toine, 1933) que conserva el modelo PEINE. 
Para deducir cuál de los modelos es plesio- 
morfo y cuál apomorfo, se recurrió al estudio 
de la frecuencia de ocurrencia (BELLÉS, 1985). 
Las otras especies de Steropus (sensu 
Jeannel, 1942) como son S. (Steropus) aet- 
hiops (Panzer, 1797), S. (Steropus) cordatus 
(Letzner, 1847), S. (Steropus) rufitarsis (De- 
jean, 1828) y S. (Steropus) tenuimarginatus 
(Chaudoir, 1867), presentan el órgano meso- 
tibia1 según el modelo PEINE. Asimismo, en 
géneros próximos como Petrophilus, Oreop- 
hilus y Pterostichus, también se manifesta el 
carácter según el modelo PEINE. 
Al ser este estado el más difundido entre 
generos próximos a Steropus (sensu Jeannel, 
1942) y entre las propias especies del género, 
se le atribuye el valor de plesiomorfo, mien- 
tras que el modelo BROCHA será el estado 
apomorfo, característico del género Corax 
(nov. status) (salvo la excepción ya mencio- 
nada). 
3. Distribución del género Steropus (sensu 
Jeannel, 1942) 
El género Steropus, hasta el momento, reu- 
nía una serie de subgéneros que no habían 
sido estudiados a fondo, es decir, no se había 
analizado una serie de caracteres poco apa- 
rentes, pero sí sumamente reveladores de las 
afinidades reales entre las especies. Por ello, 
se ha realizado una nueva reagrupación en 
base a los caracteres ya citados. Utilizando 
estos caracteres, se han discriminado dos 
grandes grupos de morfología diferente, a los 
que se les ha concedido la categoría de géne- 
ro: Steropus (sensu novo) y Corax (nov. sta- 
tus). De forma interesante estos dos géneros 
presentan una distribución claramente distin- 
ta; las especies de Steropus (sensu novo), pre- 
sentes exclusivamente en la Iberia húmeda y 
en gran parte de Europa y Asia, y las de 
Corax (nov. status) únicamente en el norte 
de África y la Iberia seca (fig. 29); salvo 
Corax globosus ssp. ebenus (Quensel, 1806) 
que puede también encontrarse de forma es- 
casa en áreas más septentrionales de la Pe- 
nínsula. El asentamiento de esta especie en 
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tales latitudes ha sido favorecido al haber 
sufrido una mayor dispersión geográfica que 
las restantes. Corax galaecianus (Lauffer, 
1909) es la única especie que presenta nota- 
bles poblaciones en el norte de la península 
(Galicia), aunque se han detectado otros nú- 
cleos poblacionales en la Iberia seca. 
Las diversas características morfológicas, 
junto con las distribuciones tan peculiares 
que presentan (en las que casi no.se solapan 
los dos géneros) apuntan a la idea de que 
éstos, aun teniendo un origen común en An- 
gara, se diversificaron y posteriormente colo- 
nizaron la Península Ibérica por dos vías dis- 
tintas. 
4. Análisis biogeográfico 
Las diversas tribus que componen la subfami- 
lia Pterostichinae que incluye el género Ste- 
ropus (sensu Jeannel, 1942), bien pertenecen 
a la línea gondwaniana (con las tres sublíne- 
as: antártico-australo-sudamericana, inabre- 
siana y gondwaniana oriental) o bien a la 
línea holártica, más moderna, y fruto de la 
evolución de la línea gondwaniana. La línea 
holártica se expandió desde el refugio conti- 
nental de Angara (antiguo continente exis- 
tente en Siberia, entre el Lena y el Yenisei) 
en el Cretácico, evolucionando posterior- 
mente durante todo el Terciario. Esta línea 
colonizadora es la que ha seguido la tribu 
Pterostichini (y por tanto el género Stero- 
pus), al igual que la tribu Trechini (JEANNEL, 
1942). Este dato va a facilitar el estudio de 
las diversas líneas de colonización europea, 
al haberse estudiado anteriormente en Tre- 
chini, y presentar ambas tribus un patrón 
similar de distribución. 
Dentro de la línea holártica proveniente 
Figs. 26-27. Paleogeogra- 
fía de la cuenca medite- 
rranea (modificado de 
FURON, 1950): 26. Mon- 
tiense, líneas de coloni- 
zación emprendidas por 
Steropus (sensu novo) y 
Corax (nov. status); 27. 
Lutetiense. 
Paleogerography of dte 
mediterranean basirz 
(modified from FURON, 
1950): 26. Motttierise. 
Routes of colonization 
followed by Steropus 
(sensu novo) artd Corax 
(nov status); 27. Lute- 
tiense. 
de Angara (en el Montiense), se distinguen meridional hacia Europa occidental (JEAN- 
dos líneas de colonización hacia Europa: NEL, 1941). 
Línea egeiana. La fauna de esta línea quedó 
atrapada en la Egeida meridional, justo hasta 
el final del Mioceno medio, no pudiendo ex- 
pandirse hacia Europa más que por el estre- 
chamiento del Surco Transegeiano en el pe- 
ríodo de regresión de los mares del 
Pontiense. Dicho surco, ponía en contacto 
los mares Aralo-caspienses con el Mediterrá- 
neo occidental, dividiendo el refugio de la 
Egeida en dos: la Egeida septentrional y la 
Egeida meridional (fig. 27). Esta situación 
de incomunicación entre los dos macizos 
egeianos se dio desde el final del Montiense 
hasta el final del Mioceno medio. 
Un caso claro de línea egeiana es la disper- 
sión sufrida por el género Duvalius (de la 
tribu Trechini) desde el refugio de la Egeida 
Línea herciniana. También proviene de An- 
gara, pero supera por el norte la barrera de 
los mares Aralo-caspienses, avanzando hacia 
el oeste e incluso alcanzando América del 
Norte (JEANNEL, 1941). 
A su vez, se puede diferenciar dentro de 
esta línea, una serie de troncos colonizadores 
sobre la Tirrénida central y septentrional. 
Estos pueblan, sobre todo, los Pirineos y Pro- 
venza, cuyas especies progresan hacia el nor- 
te a lo largo de toda la costa atlántica, coloni- 
zando de esta forma Europa (figura 26). 
También de la línea herciniana, se diferen- 
cia a lo largo de la Tirrénida una línea más 
meridional (Sur de la Península Ibérica y 
Norte de África) que más tarde quedaría con- 
finada en la Isla Bético-rifeña, durante el 
Figs. 28-29. 28. Paleo- 
geografía de la cuenca 
mediterránea (modifica- 
do de FURON, 1950), 
pontiense; 29. Geografía 
de la cuenca mediterrá- 
nea en la actualidad, áre- 
as de distribución de los 
géneros Steropus (sensu 
novo) y Corax (nov. sta- 
tus). 
28. Paleogeography of 
the mediterranean basin 
(modified from FURON, 
1950), pontiense; 29. 
Geography of the medite- 
rranean basin at present, 
distribution of de genera 
Steropus (sensu novo) 
and Corax (nov. status). 
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Eoceno medio (Lutetiense) (fig. 27). La fau- 
na aislada en esta porción continental se 
mantiene hasta el final del Mioceno. en el 
Pontiense, en el que desaparece el ~ i t r e c h o  
Nor-bético, pudiendo así, esta línea, coloni- 
zar la Península Ibérica, al formarse el Maci- 
zo Bético-rifeño (fig. 28). 
En el caso de las especies de Steropus (sen- 
su Jeannel, 1942) siguieron en su expansión 
y colonización la línea herciniana (pertene- 
ciente a la gran línea holártica), diferencián- 
dose posteriormente en dos grandes grupos 
que se separarían y evolucionarían de forma 
'independiente (fig. 26). El género Steropus 
(sensu novo) siguió la línea tirrénica, diversi- 
ficándose y colonizando parte de Asia y Eu- 
ropa central, y en Iberia las cadenas pirenai- 
cas, para posteriormente extenderse por el 
norte de 1á Península. En el caso del género 
Corax (nov. status), éste siguió la línea béti- 
co-rifeña estando largo tiempo aislado. Fi- 
nalmente en el Mioceno superior pudieron 
pasar al resto de la Península Ibérica donde 
se diversificaron al igual que en el norte de 
África. 
Un caso parecido al de los Steropus (sensu 
Jeannel, 1942) es el sucedido con los géneros 
Ceuthosphodrus Jeannel, 1914 y Ceuthosthe- 
nes Antoine, 1954 (de la tribu Sphodrini), 
géneros muy próximos entre sí en cuanto a 
su morfología y ecología. El primero de claro 
origen tirrénico, y el segundo de origen béti- 
co-rifeño (VIVES & VIVES, 1982). 
Esta hipótesis sobre la evolución y disper- 
sión de las especies de Steropus (sensu JEAN- 
NEL, 1942) vendría a explicar el por qué de 
su actual distribución, así como las grandes 
diferencias existentes a nivel morfológi60, 
producto de un largo período de aislamiento 
geográfico. 
Corax (Paleocorax) riffensis (Antoine, 
1933), como eslabón filogenético y biogeo- 
gráfico 
Corax (Paleocorax) riffensis (Antoine, 
1933), es una especie estrictamente marroquí 
afincada en las montañas del Rif, y cuyos 
caracteres morfológicos se presentan en esta- 
dos atribuibles en unos casos a la línea tirréni- 
ca de Steropus (sensu novo) y en otros a la 
línea bético-rifeña de Corax (nov. status). 
Los principales caracteres en los que se ha 
basado para la escisión genérica de Steropus 
(sensu Jeannel, 1942) son la estructura man- 
dibular y el modelo de órgano limpiador me- 
sotibial (OLM). El primero de ellos, en esta 
especie, corresponde al descrito para la línea 
Corax (nov. status), y el segundo para la línea 
Steropus (sensu novo); por tanto, será incluí- 
da dentro del género Corax (nov. status) al 
considerar primero en la jerarquía de carac- 
teres la estructura mandibular, y también por 
presentar otros caracteres típicamente evolu- 
cionados de dicha línea, como son: 
Apófisis intercoxal del prosterno más an- 
cha que larga; fosetas del pronoto superficia- 
les; canal lateral del pronoto estrecho. 
Los caracteres típicos de Steropus (sensu 
novo) que presentan son, junto con el mode- 
lo PEINE del órgano limpiador mesotibial, los 
siguientes: Complejidad esternal de los ma- 
chos; escasa convexidad del cuerpo; pronoto 
claramente transverso; base del pronoto cón- 
cava. 
Estos cuatro caracteres pueden aparecer 
en otras especies de Corax (nov. status), bien 
todos o sólo alguno de ellos, como ocurre 
con C. (Corax) ghilianii Putzeys, 1846 y C. 
(Sterocorax) galaecianus (Lauffer, 1909) res- 
pectivamente. 
Esta combinación de caracteres típicos de 
una y otra línea evolutiva nos indica que es 
una especie que, aunque ha seguido la línea 
colonizadora bético-rifeña, ha conservado 
gran parte de sus caracteres en estado plesio- 
morfo, mientras que otros han evolucionado 
hacia estados más avanzados, que aproximan 
y relacionan a la especie con la línea de Corax 
(nov. status). 
Aun habiendo seguido todas las especies 
de Corax (nov. status) la línea colonizadora 
más meridional, la explicación a esta mayor 
fijeza de estados primitivos en C. (Paleoco- 
rax) riffensis frente a las demás, podría de- 
berse al acantonamiento en las montañas del 
Rif de colonias de Steropus provenientes de 
la línea herciniana. En dichas montañas pro- 
bablemente encontraron condiciones am- 
bientales parecidas a las de latitudes más sep- 
tentrionales y,  por ello, pudieron conservar, 
algunos estados plesiomorfos definitorios del 
grupo original. La modificación del resto de 
estados no tuvo por qué producirse a partir 
del momento en que se refugiaron en las 
montañas del Rif, sino que pudo darse a lo 
largo de todo el proceso colonizador o, al 
menos, se produjo una cierta inestabilidad 
en ellos. culminando su transformación en el 
momenio en que éstos quedaron aislados en 
la Isla Bético-rifeña durante el Lutetiense 
(fig. 27). 
C. (Paleocorax) riffensis se puede conside- 
rar en la actualidad como un elemento perte- 
neciente a la línea de Corax (nov. status) y 
próximo al tronco común (Steropus primiti- 
vos) de Steropus (sensu novo) y Corax (nov. 
status); se trata, por tanto, de una especie de 
carácter relicto. Las restantes especies de Co- 
rax (nov. status) no han conservado tantos 
caracteres plesiomorfos (y tan relevantes 
como el OLM), lo cual puede deberse a que 
no encontraron factoresambientales adecua- 
dos para preservar estados primitivos de ca- 
racteres más estables. 
Por tanto, para la especie considerada se 
propone la creación de un nuevo subgénero 
que denominamos Paleocorax, y que se ca- 
racteriza por ser el único Corax (nov. status) 
que presenta el órgano limpiador mesotibial 
con el modelo PEINE. 
CLAVE DE GÉNEROS Y SUBGÉNEROS 
Paralelamente a la remodelación del nivel de 
género, se han creado nuevos subgéneros 
que facilitan la clasificación de las especies. 
El subgénero Zberopus nov. junto con Stero- 
pus, abarcan las especies peninsulares para 
el género Steropus (sensu novo). Por otro 
lado, el subgénero Sterocorax nov., Paleoco- 
rax nov. y Corax son englobados por la agru- 
pación genérica Corax (nov. status). 
Todos estos taxones quedan definidos con 
las características que se reseñan en las ta- 
blas. 
Clave de géneros 
1. Base del pronoto con dos fosetas profundas (lon- 
gitudinales o redondeadas). Órgano limpiador 
mesotibial (OLM) con las setas dispuestas en una 
sola hilera (modelo PEINE) (fig. 24). Primera cús- 
pide molar de la mandíbula izquierda muy ancha 
(más de tres vecys la longitud de la segunda cúspi- 
de) (figs. 3-7). Ultimo esternito de los 6 6 nunca 
liso (con la presencia de una foseta o bien una 
carena transversal). Canal lateral del pronoto 
. . . . . . . . . . . . .  muy ancho Steropus (sensu novo) 
- Base del pronoto con dos fosetas superficiales, 
siempre longitudinales. Órgano limpiador meso- 
tibia1 (OLM) con las setas dispuestas a distinta 
altura y de forma más densa (modelo BROCHA) 
(fig. 25), salvo C. (Paleocorax) riffensis. Primera 
cúspide molar de la mandíbula izquierda de un 
tamaño similar a la segunda (figs. 8-10, 19). Ulti- 
mo esternito de los 6 6 liso (salvo C. galaecianus 
y C. riffensis, presentando el primero una débil 
impresión superficial y el segundo una ancha fo- 
seta) o carenado longitudinalmente. Canal late- 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ral del pronoto más estrecho 
.. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ... Corax (nov. status) 
Clave de subgéneros 
Steropus (sensu novo) 
1. Fosetas del pronoto redondeadas; último poro 
setígero del borde lateral del pronoto situado 
ligeramente por delante de los ángulos posterio- 
res. d 6 con el último esternito provisto de una 
.................... carena transversal Steropus 
- Fosetas del pronoto lineales; último poro setíge- 
ro del borde lateral del pronoto situado justo en 
los ángulos posteriores. 6 6 con el último ester- 
nito provisto de una foseta ...................... 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ... . Iberopus (nov. subgén.) 
Corax (nov. status) 
1. Órgano limpiador mesotibial (OLM) según el mo- 
delo PEINE (fig. 24). Cabeza grande . . . . . . . . . . . .  
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Paleocorax (nov. subgén.) 
- Órgano limpiador mesotibial (OLM) según el mo- 
delo BROCHA (fig. 25). Cabeza más pequeña .... 
, 
.................................................... D 
2. Base de los élitros marginada, trazando unacur- 
va a la altura de los hombros (fig. 30). Area 
prebasilar con un par de poros setígeros (fig. 34). 
Cuarto artejo de las antenas aproximadamente 
tan largo wmo el segundo (fig. 32). Cruce epi- 
pleural muy marcado. Ultimo estemito de los 
..... 6 6 carenado (quilla longitudinal) Corax 
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Figs. 30-35. 30-31. Detalle del margen elitral a la altura del hombro de C. (Corax) ghilianii Putz., 1846 (30) y C. 
(Sterocorax) globosus ssp. ebenus (Quens., 1806) (31); 32-33. Detalle del cuarto artejo antena1 de C. (Corax) ghi- 
lianii Putz., 1846 (32) y C. (Sterocorax) globosus ssp. ebenus (Quens., 1806) (33); 34-35. Detalle del mentón y 
área prebasilar de C. (Corax) ghilianii Putz., 1846 (34) y C. (Sterocorax) globosus ssp. ebenus (Quens., 1806) 
(35). 
30-31. Detail of the elitral rnargin at the shoulder leve1 of C. (Corax) ghilianii Putz., 1846 (30) and C. (Steroco- 
rax) globosus ssp. ebenus (Quens., 1806) (31); 32-33. Detail of the fourth joint antenna of C. (Corax) ghilianii 
Putz., 1846 (32) and C. (Sterocorax) globosusssp. ebenus (Quens., 1806) (33); 34-35. Detailo thechin andpreba- 
silar area of C. (Corax) ghilianii Putz., 1846 (34) and C. (Sterocorax) globosus ssp. ebenus (Quens., 1806) (35). 
- Base de los élitros marginada, trazando un ángu- 
lo más o menos,marcado a la altura de los hom- 
bros (fig. 31). Area prebasilar con dos pares de 
poros setígeros (fig. 35). Cuarto artejo de las 
antenas casi el doble que el segundo (fig. 33). 
Cruce epipleura! moderadamente marcado o 
poco marcado. Ultimo esternito de los 6 6 no 
carenado, a lo sumo con una foseta . . . . . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Seterocorax (nov. subgén.) 
Las especies que corresponden a cada gé- 
nero y subgénero son (Especie tipo indicada 
con *): 
Gén. Steropus (sensu novo) 
Subgén. Steropus 
S. (Steropus) madidus (F., 1775) 
S. (Steropus) gallega (Fairm., 1859) 
Subgén. Iberopus nov. 
S. (Iberopus) catalonicus* (Dan. & Dan., 
1906) 
S. (Iberopus) ferreri (Esp. & Mat., 1942) 
Gén. Corax (nov. status) 
Subgén. Corax 
C. (Corax) ghilianii* Putz., 1846 nov. comb. 
Subgén. Paleocorax nov. 
C. (Paleocorax) riffensis* (Ant., 1933) nov. 
comb. 
Subgén. Sterocorax nov. 
C. (Sterocorax) insidiator (Brul., 1872) nov. 
comb. 
C. (Sterocorax) galaecianus (Lauff., 1909) 
nov. comb. 
C. (Sterocorax) globosus ssp. ebenus* 
(Quens., 1806) nov. comb. 
C. (Sterocorax) globosus ssp. globosus (F . ,  
1792) nov. comb. 
C. (Sterocorax) globosus ssp. pecoudi (Ant., 
1922) nov. comb. 
CONCLUSIONES 
1. Las mandíbulas de Steropus (sensu Jean- 
nel, 1942), se presentan en dos modelos dis- 
tintos: uno con la primera cúspide molar muy 
ancha (estado plesiomorfo), y otro con la 
cúspide de aspecto dentiforme y similar a la 
segunda (estado apomorfo). 
2. El estudio de la estructura mandibular 
indica que el grupo plesiomorfo del género 
Steropus (sensu Jeannel, 1942) está muy 
próximo a los géneros Petrophilus, Oreophi- 
lus y Pterostichus. 
3. La estructura de la mandíbula es un 
excelente carácter a emplear en el estudio 
sistemático del género Steropus (sensu Jean- 
nel, 1942), por ser un apéndice muy primitivo 
y a la vez especializado. Este carácter debería 
tenerse en cuenta en otros grupos de Pterosti- 
chidae. 
4. El órgano limpiador mesotibial, com- 
plemento del órgano limpiador protibial tie- 
ne, desde un punto de vista sistemático, im- 
portancia en Steropus (sensu Jeannel, 1942) 
por manifestarse de dos formas distintas, que 
son denominadas: modelo PEINE (plesiomor- 
fo) y modelo BROCHA (apomorfo). 
5. En base a todos los caracteres estudia- 
dos se escinde Steropus (sensu Jeannnel, 
1942) en dos géneros: Steropus (sensu novo) 
(línea plesiomorfa) y Corax (nov. status) (lí- 
nea apomorfa) . 
6. El género Steropus (sensu novo) apa- 
rece únicamente en la Iberia húmeda y en 
gran parte de Europa y Asia (Región Eurosi- 
beriana). El género Corax (nov. status) en 
el Norte de Africa y la Iberia seca (Región 
Mediterránea), aunque puede haber alguna 
excepción para las especies Corax globosus 
ssp. ebenus y Corax galaecianus presentes 
también en la R. Eurosiberiana. 
7. Steropus (sensu Jeannel, 1942) perte- 
nece a la línea colonizadora Holártica y más 
concretamente a una línea derivada de ésta 
como es la Herciniana, y de la que se diferen- 
cian otras dos, una septentrional o Tirrénica 
a la que pertenecen las especies de Steropus 
(sensu novo), y otra meridional o Bético- 
rifeña para las especies de Corax (nov. sta- 
tus). Esto explicaría la actual distribución de 
las especies, así como las notables diferencias 
entre ambos géneros. 
8. Corax riffensis es considerado como 
un eslabón próximo al tronco común que da 
origen a las líneas de Steropus (sensu novo) 
y Corax (nov. status). 
9. Se propone la  creación d e  tres nuevos 
subgéneros: Iberopus nov.,  Paleocorax nov. 
y Sterocorax nov. El pr imero subordinado a l  
género Steropus (sensu novo) y los dos si- 
guientes a Corax (nov. status). 
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